Tree defence and bark beetles in a drying world: carbon partitioning, functioning and modelling. by Huang, Jianbei et al.
UC Office of the President
Recent Work
Title


























Jianbei  Huang1, Markus  Kautz2,  Amy M.  Trowbridge3,  Almuth  Hammerbacher4,5,  Kenneth  F. 4 




2  Department  of  Forest  Health,  Forest  Research  Institute  Baden‐Württemberg,  Freiburg, 9 
Germany 10 
3  Department  of  Land  Resources  and  Environmental  Sciences,  Montana  State  University, 11 
Bozeman, USA 12 
4 Max Planck Institute for Chemical Ecology, Jena, Germany 13 

















Drought has promoted  large‐scale,  insect‐induced  tree mortality  in  recent years, with  severe 29 
consequences for ecosystem function, atmospheric processes, sustainable resources and global 30 
biogeochemical cycles. However, the physiological linkages among drought, tree defences, and 31 
insect outbreaks  are  still uncertain, hindering our  ability  to  accurately predict  tree mortality 32 








disturbance  in  a  changing  climate. Our  framework provides  guidance  for  addressing  a major 41 
shortcoming  in  current  implementations  of  large‐scale  vegetation  models,  the  under‐42 
representation of insect‐induced tree mortality. 43 




























experiments  and  vegetation  modelling,  which  can  bridge  existing  key  knowledge  gaps  for 70 
improved  predictions  of  tree  mortality  under  climate  change.  This  agenda  focuses  on  1) 71 











starch,  referred  to as NSC. These are  then partitioned among  several  sinks within  the plant, 81 






























when needed and  therefore plants can avoid unnecessary cost  in  the absence of herbivores. 110 
However, the activation, synthesis and accumulation of combined constitutive and induced SM 111 
may  be  too  slow  to  reach  effective  levels  against mass‐attacking  beetles  and  prevent  lethal 112 
damage, when populations are high (Boone et al., 2011). In addition, field studies have shown 113 
that local NSC storage was used for production of induced SM in response to simulated or actual 114 
























attack  occurs.  Unfortunately,  empirical  evidence  on  how  severe  drought  influences  the 137 















high  concentrations,  phloem monoterpenes  kill  bark  beetles  and  their  fungal  and  bacterial 153 
symbionts (Raffa, 2014; Chiu et al., 2017). Interactions can be complex, as bark beetles exploit 154 









In  addition  to  terpenes,  conifer  phloem  also  contains  a  highly  diverse  array  of  phenolic 162 
compounds, such as stilbenes, flavonoids, vanilloids, hydroxycinnamic acids, lignans, condensed 163 
tannins, and others. Some  flavonoids have  shown  to directly affect beetles by acting as anti‐164 
feedants (Hammerbacher et al., 2019), and phenylpropanoid 4‐allylanisole can inhibit attraction 165 
of  several bark beetle  species  to  their  aggregation pheromone  (Joseph  et al., 2001).  Several 166 
soluble phenolics, such as stilbenes and some flavonoids, are fungicidal at high concentrations 167 
(Table  2).  However,  these  relationships  involve  complex  feedbacks,  as  some  bark  beetle 168 
symbionts  can  circumvent  this  anti‐fungal  activity  through  the bioconversion of phenolics  to 169 
carbon sources for larvae in the dying phloem (Zhao et al., 2019). Likewise, as of yet there is no 170 
evidence of anti‐beetle or anti‐symbiont activity  for many of  the phenolics present  in conifer 171 
tissue, so a defence function cannot currently be ascribed for these. 172 
Linking SM dynamics to tree defence against bark beetle attack 173 













2005; Boone et al., 2011; Erbilgin et al., 2017).  It should be noted  that  the key SM and  their 185 
efficacies vary with systems (i.e. tree species, beetle species, fungal and bacterial species). Also, 186 





Experimental  drought  manipulations  and  field  observations  have  related  drought‐related 192 
mortality to reduced resin flow (Netherer et al., 2015) or reduced resin duct density and area 193 














dispersal,  tree  defence,  aggregation,  and  colonization  explicitly  (e.g.,  Kautz  et  al.,  2014; 208 






Landry  et  al.,  2016).  These  developments  are motivated  by  the  growing  awareness  of  the 213 
importance  of  bark  beetles  for  vegetation  dynamics  (Running,  2008),  and  the  high  climate 214 
sensitivity of the host–bark beetle system (Raffa et al., 2008). The level of process representation 215 

















beetle populations  suffer high winter mortality  that diminishes  their populations  to endemic 233 






approaches  linking  a  tree’s  physiological  status  to  its  defence  capacity  to  not  explicitly 240 
10 
 
considering  the  process  of  tree  defence  in modelling  (Fig.  3).  In  the majority  of  the models 241 
reviewed  (74%),  host  susceptibility  –  i.e.  the  inverse  of  tree  resistance  and  defence  –  is 242 
determined as a function of parameters related to vegetation structure, such as tree age, size, 243 
basal  area,  growth,  and  distance  to  previously  infested  trees  (Seidl  et  al.,  2011).  As  tree 244 
susceptibility increases, the number of attacking beetles required for successful colonization is 245 
reduced  (Fig.  4).  A  smaller  subset  of  simulation  approaches  (21%),  also  explicitly  considers 246 





defence  capacity  directly  to  a  tree’s  physiological  status, which  simulated  susceptibility  as  a 252 
function of the NSC reserves in individual host trees (Seidl & Rammer, 2017).  253 





















































more  effective  when  focused  on  groups  that  have  documented  bioactivity,  such  as  total 303 






requires  an  improved  physiological  foundation  in  modelling  vegetation  dynamics,  as  many 310 





  Important  thresholds  of  various  tree‐bark  beetle  systems,  such  as  the  number  of  beetles 316 
required to overcome trees defences, need to be made context‐specific in models, accounting 317 




 The multi‐scaled  nature  of  bark  beetle  outbreaks  should  be  considered more  explicitly  in 320 









et  al.,  2018). However,  improved  attribution  of mortality  agents  is  needed  for  a  consistent 330 






future  tree mortality  from bark beetle outbreaks. Our  synthesis  strongly  suggests  that much 337 
knowledge necessary  to  improve vegetation models can be achieved  through modification of 338 
existing  research  protocols  and  by  capitalizing  on  the  wealth  of  data  and  samples  already 339 
collected from field manipulations. There are many aspects of climate‐plant‐insect interactions 340 








role  in  general  plant  responses  to  environmental  changes  (Mooney,  1972),  and  secondary 347 
metabolites,  a  critical  and  fundamental  component  of  plant  defence  against  insects  and 348 
pathogens (Kessler, 2015). Thus, despite  its focus on  interactions between conifer species and 349 




defence  may  vary  among  plant  functional  groups  (e.g.,  evergreen  vs  deciduous,  woody  vs 354 
herbaceous plants) and with the mode of action of SM against different types of herbivores (e.g., 355 
defoliator  vs  stem borer). Also,  the  spatial  and  temporal  scales  at which  a biological  system 356 
operates will determine the type and structure of the most adequate vegetation model  (e.g., 357 
ABM vs. FLM)  for simulation and prediction.  Implementing our research agenda  in any plant‐358 
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Categorization  of  life  history  strategy  is  based  on  physiological  condition  of  trees  beetles 590 
commonly colonize, although  this can vary with population phase (Raffa et al., 1993). For an 591 
extensive list of species, please see Supporting Information Table S1. 592 
Common name Scientific name Common host Known fungal symbionts Life history 
strategy 
Southern Pine Beetle Dendroctonus frontalis Pinus echinata,  
Pinus engelmanni, 
Pinus leiophylla,  
Pinus ponderosa,  
Pinus rigida,  
Pinus taeda,  
Pinus virginiana 
Entomocorticium sp. A,  
Ceratocystiopsis ranaculosus 
Primary 
Mountain Pine Beetle Dendroctonus ponderosae Pinus contorta,  
Pinus ponderosa,  










Endoconidiophora rufipenni   
Primary 
Piñon Ips Ips confusus Pinus edulis,  
Pinus monophylla 
 Secondary 













Biological effect  Monoterpenes  Diterpene acids  Phenolics 
Adult repellency  ++  ?  + 
Adult toxicity  ++  ?  + 
Egg & larval toxicity  +  ?  ? 
Pheromone inhibit  +  ?  + 
















and  production  of  constitutive  and  induced  secondary  metabolites  (CSM  (5)  and  ISM  (6), 611 
respectively).  However,  long‐term  severe  stress  can  strongly  limit  photosynthesis  and  thus 612 
remobilization of storage compounds (7) may play an important role in allocation to tree defence. 613 
The production of CSM provides a  first  line of defence  that allows repelling and/or poisoning 614 
insects  and  pathogens  (8), while  investment  into  ISM  occurs  after  biotic  attacks  (9).  Trees 615 
integrate constitutive and induced defence to enhance resistance to bark beetle‐fungal complex 616 
(10), which in turn contend with tree defence by exploiting host monoterpenes (e.g., α‐pinene) 617 












driven defence  triggers  (e.g. drought  indices) are  less  frequent, and only one model explicitly 628 
accounts for tree physiology‐based defence (NSC pool) against bark beetles.  629 
Figure 4 Stand level trajectories for live trees larger than 20 cm diameter at breast height due to 630 










constitutively  expressed  and  also  induced  by  biotic  attacks  (dashed  line),  on  behaviour, 641 
development  and  survival  of  biotic  agents  (e.g.  bark  beetle  and  its  associated  fungi);  (3) 642 








Table S2 Multiple chemical groups  function  in complementary  fashion  to  inhibit bark beetle‐649 
fungal complexes. 650 
Table S3 A list of the 34 bark beetle infestation models included in the review 651 
Method S1 Description of the Insect Mortality and Phenology module incorporated into the 652 
FATES‐IMAP 653 
Method S2 Host tree defence implementation in process‐based bark beetle models 654 
 655 
